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論 文 内 容 要 旨
INTRODUCTION
Sulfurisoneoftheessentialmacronutrientsandaconstituentofmany
compoundsrequiredforplantgrowthandmetabolism.Responsesincropgrowthand
yieldtotheadditionofShavebeenreported.Theshortageofthesulfur-containing
aminoacidscysteineandmethionineinsulfurdeficiencyleadstotheinhibitionof
proteinsynthesis.LeavesofS-deficientplantshavelowchlorophyllcontentwhich
hasbeenfoundtodecreaselinearlywithleafS.S-deficiencylowersribulose-1,5-
bisphosphatecarboxylase/oxygenase(Rubisco)contentandRubiscoenzymeactivity.
ReducedphotosynthesishasbeenobservedunderS-deficientconditions.
Althoughtherequirementsofhigherplantsforsulfurhavelongbeen
recognized,interesthaslaggedbehindthatforothernutrientslikeN,PandK.Riceis
amajorcropbutstudiesontheeffectofsulfurnutritiononricehavebeenlimited.
SulfurdeficiencyisbecomingmorewidespreadinSoutheastAsia;thus;information
onphysiologicalresponsesofricetosulfurnutritionisessential.IntropicalAsia,rice
plantsareexposedtohighirradianceduringthedryseasonwhensolarradiationis
greatest.NumerousresearcheshavebeenconductedonNutilizationanditsrelation
tophotosynthesisandyieldpotentialinriceunderdifferentgrowthconditions.N
assimilationiscorrelatedwithSnutritionalstatus.However,responsesofriceto
sulfurnutritionundervariedlightintensitiesduringgrowthhavenotbeen
characterized.
Thestudyconsistsofthreeparts:
InPARTA,weexaminedtheeffectofincreasinglevelsofsulfurinthe
growthmediumonearlyplantgrowthunderhighirradiance,photosyntheticrate,
Rubiscocontent,.chlorophyllcontentandSallocationtodifferentpartsoftheplant
(Resurreccionetal.2001).
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InPARTB,weexaminedhowgrowthofyoungriceplantsindifferentlevels
ofSwasaffectedbytwolightintensitiesof550and1,200ｵmolquantam2s1.The
sameplantcharacteristicslistedinPARTAwerere-examinedtodetermineeffectof
lightintensity.
InPARTC,wedeterminedtheglutathionecontentoftheleavesofplants
grownindifferentlevelsofsulfate.Inaddition,weattemptedtofindouthowsulfur
nutritioninriceplantsgrownunderhighlightaffectedtheactivitiesofthefollowing
antioxidativeenzymesinvolvedintheplants'protectionagainstoxidativestress:
catalase,ascorbateperoxidase,monodenydroascorbatereductaseandglutathione
reductase.
RESULTS
PARTA.Effectsofsu1血rnutritiononthegrowt血andphotosynthesisofrice
Plantg魎 瓦Totalplantdryweightaf㌃er17daysgfStreatmentincreased
wi・hs642・.・・ncent耐ig・i・th・m・di・mwi・h謝mumi…ea・egb・ew・d・t・.03・M
(Table1).AboveO.1mM5042",therewasnoadditionalincreaseindryweight.The
decreaseintheshoot-rootdryweightbelowO.03mMSO42"showedthatsulfur
affectedgrowthofshootsmorethanroots.Theeffectofsulfurontheleafareawas
similartothatontheplantdryweight.
Relativegrowthrate(RGR)atO-10dayswasnota丘bctedbyth6amountofS
ih・h・m・di・皿(Fig・1)・岨 ・・1・一17d・y・・fSt・e蹴nt,Rρ琴`i…ea・edwithS・・か
concentrationuptoO.03mM.Sincetheleafarearatio(LAR)remainedconstant,the
improvementinRGRisattributedtotheincreaseinthenetassimilationrate(NAR).
,S曲 ・and噸 ・ll・c早ti・n・Th・leafb1・d脚dleaf・heath・h・w・d・
linearincreaseinltotalScontentasSO42'concentrationintheculturesolutionwas
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increasedfromOtoO.1mM(Fig.2).AboveO.1mMSOa2"concentration,therewas
minimalincreaseintotalScontentoftheleavesandsheath.TheincreaseintotalS
contentintherootaboveO.03mM5042"wasalmostlinear.lntheleaves,changesin
thesolubleScontentweresimilartothatoftotalScontent.ThesolubleScontentand
SallocationtotherootsincreasedsignificantlyathighSsupply.
TotalNcontentofalltheorgansdecreasedwithdecreasingSconcentrationin
themedium,andthedecreaseintheNcontentoftheleafbladewasthemost
pronounced(Fig.3).Likewise,Nallocationtotheleafbladesdecreasedwith
decreasingSconcentrationinthemedium.However,effectsonNwereless
conspicuousthanthoseonScontent.
Photosynthesis,Rubisco,andchlorophyllcontents.Aplotofthe
photosyntheticrateagainstleafNcontentshowedthepresenceofalinear
relationship,R=0.90,butwithanx-interceptthatisconsiderablyhigh(Fig.4).In
contrast,theregressionlinebetweenphotosynthesisandtheScontentalmostpassed
throughtheorigin.ThisfindingindicatedthatthedecreaseinthetotalNcontent
couldnotaccountforthedecreaseinphotosynthesisandthatphotosynthesiswasan
increasingfunctionofthesulfateconcentrationinthemedium.
ThetotalleafNdecreasedslightlywiththedecreaseinthesulfate
concentrationinthemediumbuttheRubiscoandchlorophyllcontentsofthesecond
負111yexpandedleafshowedalargedecreagebelowO.1mMSO42'treatment(Fig.5).
ScontentalsodeclinedbelowO.1mM5042'.
BothRubiscoandchlorophyllcontentsshowedahighpositivecorrelation
withleafphotosynthesis(Rubisco,R=0.92;chlorophyll,R=0.96)(Fig.6).The
effectofScontentonphotosynthesiswas,thus,relatedtotheeffectofSsupplyon
Rubiscoandchlorophyll,thetwomajorcomponentsofthephotosyntheticapparatus.
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PARTB.Effectoflightintensityonthegrowthandphotosynthesisofriceunder
己i衡entS曲rC。nce血ati。ns
Plantrowth.Totalplantdryweightat17daysofgrowthinO-0.1mM
SO4z"underlowandhighlightintensitiesincreasedwithincreasingSsupply(Table
2).Thedryweightoftheplantsgrownunderlowlightintensitywassignificantly
smallerthanthatunderhighlightintensityfora115treatments.Thedifferencedueto
lightintensityincreasedwithincreasingSsupplytoO.1mM.Theshoot-rootdry
weightratiowashigherintheplantsgrownatalowlightintensity.Sulfuraffected
thegrowthofshootsmorethanrootsandthiswasmoreevidentatalowlight
intensity.Biomassproductionoftheshootwasmorestronglysuppressedinthehigh-
light-grownplantsthaninthelow-light-grownplantsundersulfur-deficient
conditions(belowO.1mMSOa2")indicatingthathighlightrelativelyenhancedtheS-
deficienteffect.Themeanleafareatendedtobehigherunderlowlightconditions.
TheRGRofplantsgrownunderhighlightconditionswashigherthanthat
underlowlightconditions(Fig.7).RGRincreasedwithanincreaseinSsupplyupto
O.1mMSOa2'forbothirradiances.Underhighlightconditions,theincrease.inRGR
isattributedtotheincreaseinNARwhileunderlowlightconditionsitcanbe
explainedbytheincreaseinLAR.AlthoughLARwasconsistentlyhigherinthelow-
light-grownplants,NARwasalmostconstantatallSlevels.
Sulfurandvitroenallocation.TotalScontentoftheleafbladeoflow-and
high-light-grownplantswasalmostthesameatO.1-3mM5042'supply(Fig.8).
TheallocationofSintotheleafbladesunderlowlightconditionswasrelatively
higher.FortheO,0.01andO.03mMSO42幽treatments,thetot訓amountofSinthe
leafbladesoflow-light-grownplantswasgreater.
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TheamountofsolubleSinalltheorganswasgreaterinthehigh-light-grown
plantsespeciallyunderahighSsupply.ThemostsignificantdifferenceinsolubleS
contentduetolighttreatmentwasshownbytherootsunderO.1-3mMSO4Z"supply.
Onagdryweightbasis,theactualamountofsolubleSandtotalSwasalwayshigher
fortheplantsgrownunderlowirradiance.
ThetotalNcontentoftheplantpartsvariedaccordingtoSsupplybelowO.1
mMforbothlighttreatmentsdespitetheconstantamountofN(2.8mM)inthe
medium.LikeS,theallocationofNtotheleafbladeunderlowlightconditionswas
higher.ThetotalNcontentoftheIeafbladesoftheplants丘omthetwolight
environments・wassimilar.AlthoughtheNconteρtsoftheleafsheathandrootswas
significantlylowerunderlowlightconditions,whenexpressedonagdryweight
basis,the:Nconte曲瓠lorganswasgreater飴rthelow-1ight-gro㎜plants.
一,RUbiscoandd鋤 皿contents.Photosyntheticrate
expressedonaleafareabasistendedtobehigherinlow-light-grownplantsexcept
thatunder3mMStreatment(Fig.9).Rubiscocontentperunitleafareaofthelow-
light-grownplantswashigherwhenSwasdeficient.ThedecreaseinRubiscocontent
underSdeficiencywasgreaterinthehigh-light-grownplants.WhenSsupplywas
sufficient,lightintensityduringgrowthdidnotaffecttheRubiscocontent.
Chlorophyllcontentwasalwayshigherinthelow-light-grownplants.Thedecrease
inthechlorophyllcontentoccurredatthesameSconcentrationsastheRubisco
content-belowO.1mMunderhighlightandbelowO.03mMunderlowlight.In
contrasttothelight-saturatedphotosynthesis,thetotalNcontentperunitleafareawas
・1ig㎞lyl・w・・i・th・pl・皿 ・匹 ・wnund・・1・wlig血6・nditig・・飴 ・al1St・e就m・nt・・
Thus,thetotalNcontentcouldnotbeanindicatorofthephotosyntheticcapacity
whentheplantsaregrownunderS-deficientconditions.
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LeafphotosynthesiscouldbeaccountedforbyRubiscocontent,irrespective
ofSandlighttreatments(Fig.10).Therelationshipbetweenphotosynthesisand
chlorophyllcontentwhichwasmoststronglyaffectedbygrowthirradiancewas
consistentwithearlierresultsinourlaboratory.
PARTC.E価ctofsul血1rnutritionong1utathionelevelsandantioxidative
enzymeactivities
Highlightleadstotheproductionofactiveoxygenspecieswhichcauses
oxidativestress;thus,itislikelytoinfluencelevelsofantioxidantsandantioxidative
enzymesinplants.Glutathione(GSH)isknowntohaveantioxidantpropertiesand
playsakeyroleintheprotectionofplantsagainstlightstress.Ithasalsobeenfound
t・・e帥t・S・pt・keandt・㎝ ・p・脚d甲 ・ybec・耐・・lli・g・ul血・㎜tdti・n・fpl・皿・
Theglutathionecontentandtheactivitiesofantioxidativeenzymesinthe
secondfullyexpandedleaffromthetopofthemainculmwasdeterminedat17days
・ε9・舳i・di艶 ・e・tl・v・1・・f・ul伽・・Th・glutゆi・nec・nt・nt・fth・high-llght-
grownplantsincreasedwithincreasingSO42'concentrationinthegrowthsolution
(Fig.11).Inthelow-light-grownplants,however,theincreaseinglutathionecontent
wasshownatanSsupplyfromOtoO.03mM.Thehigh-light-grownplantstendedto
showahigherglutathioneconterrtevenatS-deficientconditions.Significant
differenceduetolighttreatmentwasobservedathigherSsupply.
CatalaseandascorbateperoxidaseactivitiesinplantsgrownunderhighS
supplywere2-2.5timeshigherthanthatinS-deficientplants(Fig.12).However,
theactivitiesofmonodehydroascorbatereductaseandglutathionereductaseshoweda
decreasewithanincreaseinSsupply,
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DISCUSSION
Ourresultsindicatethatyoungriceplantsrespondsignificantlytosulfur
concentrationsofO.03toO.1mMinthegrowthsolution.Biomassproduction,totalS
contentoftheleafblades,chlorophyllandRubiscocontentswerehighestatthese
levelsofSsupply.Belowsuchconcentrations,sulfurdeficiencyoccurredwhichis
characterizedbythelowtotalScontentoftheplantparts,largedecreasesin
Rubiscoandchlorophyllcontentsandreducedphotosynthesis.Photosynthesiswasan
increasingfunctionofleafScontentandwashighlycorrelatedwithRubiscoand
chlorophyllcontents.ThecorrelationcoefficientforleafScontentversusRubisco
contentwasrela‡ivelyhigh(R㎞bisc。=0.80)mainlyduetothecysteineandmethionine
inleafproteinsofwhichRubiscoisamajorfraction.Thehighcorrelationbetween
leafScontentandchlorophyllcontent(Rchlor。phyl1=0・88)canbeattributedto、
sulfolipidswhichareamajorconstituentofthethylakoidmembraneswhere
chlorophyllislocalized.
TheresponseofriceplantstoSsupplyisaffectedbylightintensity.Although
biomassproductionunderlowlightintensityincreasedwithsulfurnutritionuptothe
・・itical・・nρ・皿・飢i…fO・lmM・itwassig・i丘cantly
.1・w・・th・nth・tund・・highlight・
Theadaptiveresponsesofplantsgrownunderlowirradiancelikeahigherleafarea
ratioandgreaterallocationofStotheleafbladesarenotsufficienttoachievethe
samegrowthasthatunderhighlight.Highlightconditionsenhancedsulfur
deficiencyasshownbythegreaterdepressioninshootgrowth,indicatingalarger
requirementforsulfurunderhighirradiance.Thedecreaseinbothchlorophylland
RubiscocontentsoccurredbelowO.1mMSunderhighlightconditionsimplyingthe
additionalSrequirementforgrowthandprobablyforprotectionagainst-lightstress.
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Furtherstudyisneededtoelucidatetherelationshipbetweensulfurnutritionandlight
stressinrice.
CONCLUSION
Theeffbctsofsul血rnutritionandlightintensityongrowthandphotosynthesisofrice
wereexamined.
1.SdeficiencyinriceoccumngbelowO.1mMSsupplyledtolargedecreasesinthe
chlorophyllandRubiscocontents,andconsequentlycausedadecreasein
photosynthesisandplantgrowth.一 一
2.HighlightconditionsstimulatedS-deficiency;S-deficienteffectswererelatively
smallinlow-light-grownplants.
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Table1.Plantmassandtotalleafareaofriceplantsafter17daysofsulfatetreatment.
Sωf自te
treatment
Shoot
gPlanゼ
Root
9Plant.1
Shoot/Root
ra鱈0
LeafArea
、m・plゑ。f1
01罰M
O.01mM
O.03mM
O.1mM
O.3mM
3mM
0.33ｱ0.06
0.54ｱ0.07
1.00ｱ0.08
1.18ｱ0.11
1.20fO.11
1.20tO.13
0.26tO.06
0.31ｱ0.05
0.50ｱ0.02
0.53tO.04
0.52ｱ0.03
0.54tO.05
1.30tO.09
1.76tO.06
1.97ｱ0.09
2.25ｱ0.04
226士0,14
2.21tO.09
38.6ｱ8.1
54.4ｱ9.3
92.6t12.8
97.7t10.5
90.7ｱ15.4
100.3t13.9
Valuesforshootweight,rootweight,andleafareaarethearithmeticmeansfSD
(n=6).Valuesforshoot/rootratiosarethegeometricmeans.
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Table2.Plantmassandtotalleafareaofriceplantsafter17daysofsulfatetreatment.
Streatment
mM
G囮Wlh
腕gh制e島si呼
Nmolquantamas'
Shoot
9。pbnf1
Root
g.planfr
Shoot/Root
ratio
Leafarea
cm2.planf'
0
0.01
0.03
0.1
0.3肩
3
?
?
?
?
??
?
?
?
?
?
0.261tO.012(19)
0.197tO.008(29)
0.423tO.032(31)
0.312tO.014(46)
0.840tO.060(61)
0.535tO.031(79)
1.31tO.06(96)
0.596士0.058(88)
1.28tO.10(93)
0.665士0.049(98)
1.37tO.07(100)
o.681士0.071(100)
0.244tO.014(32)
0.149tO'.005(79)
O.356士0.026(47)
0.176tO.006(93)
0.555tO.033(74)
0.220tO.014(116)
0.727士O.028(97)
0.160士0.016(8∈り
0.717tO.046(96)
0.184:LO.010(97)
0.751tO.030(100)
.189tO.025(100)
1.07土0.02
1.32tO.03
tり9士0.03
t77土0.03
1.51tO.03
z.a4to.os
7.80tO.04
3.72tO.05
1.78tO.04
3.58tO.11
1.82tO.03
3.67tO.14
3712
.45士2
55ま4
76士2
96土6
.151土7
140士8
181土14
139士8
198土11
161士11
193士16
,
ValuesaremeansfSE(n=6).Valuesinparenthesisshowtheratioofshoot/rootbiomass
foreachStreatmentrelativetothatat3mMS.
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論 文 審 査 結 果 要 旨
イオ ウ(S)は 植物 に とって必須の多量栄養素 であ る。 にもかかわ らず窒素 や リンに較べ るとその
研 究例はず っと少 ない。近年,ア ジアにおけ るイネ栽培 において,イ ン ドネシア等一部 の地域では,
S欠乏 による生育不良が問題視 される ようにな った。 これは,イ ネの栽培現場 において,Sを 含 まな
い尿素等 の肥料 が従来 の硫安等 の含S肥 料に代わって使われる ようにな った こと,ま た脱硫技術の発
達 に よ り大気 か ら土壌 へのS供 給 が従来 に較べ減少 してい ることな どによる と考 え られ てお り,こ の
傾 向は将来 更に強ま ると予想 されてい る。
本研究 は,以 上 の様 な背景 の もと,S栄 養 とイネ の生育,光 合成の関係について光強度の影響を含
めて基礎的 な知見 を得 る ことを 目的 に,論 文提 出者 に対す る 「日本学術振興会 の海外論文博士 支援事
業 」 に よる援 助 の もとで5年 間 にわた ってフ ィリピソ の国際 イネ研 究所(IRRI)と東北 大学大学
院 。農学研 究科 において行 われ た ものであ る。 その内容は以下 の通 りであ る。
1)イ ネの生育 と光合成 に対す るS栄 養 の影響
イネ(0解 αsα≠加L.cvIR72)を 異 なる濃度のSO42『を含む培養液 で水耕栽培 し,S栄 養 レベ
ル とイネ の生長,光 合成能力,窒 素,S,Rubisco,クロロフ ィル含量 との 関係 を詳細 に調べた。その
結果,SO42一濃度が0.03mMまでは,純 同化率(NAR)の 増加に よる相対生長率(RGR)の 増 加が
み られ,葉 身 と葉鞘 では,SO42一濃度 が0.1mMま では,培 養液 のSO42一濃度 と体 内totaトS含量 と
の間 に直線関係 が認 め られた。一方,根 におけるtotal-S含量はS供 給 量の増加 とともに3.OmMま
で増 加 した。Tota1-N含量,葉 へのN分 配 は,SO42一濃度 が1.OmM以下 で減少 した。 しか しN含 量
の減少 はS含 量 の減少ほ ど顕著ではなか った。S欠 乏は葉 の光合成を著 し く抑制 し,そ れは,ク ロロ
フ ィル とRubisco含量 の大幅な減少 によ り説 明された。
2)異 な るS栄 養 レベル下でのイネの生育 と光合成 に対 する光強度の影響
イネがS一欠乏下で生育 した場合,地 上部 のバ イオマス生産は,弱 光下 よ り強光下で生育 したイネ
のほ うがよ り強 く抑制 された。弱光下で生育 したイネは,RGRが 小 さ く,LARが 大 きか った。 そ し
てNARは 低 くS一栄養 に よらず一定 であ った。葉 身のtotal-S含量は光条件 に よらず 同 じであ ったが,
葉 身 へ のS分 配 は 弱 光下 で 生 育 した イネ の ほ うが多 か った。 強 光 下 で成 育 したS・欠 乏植 物 は
Rubisco含量 が大 き く減少 した。 反対 に弱光下 で成育 したイネ は,S一欠 乏下 に おいて も相対 的な
Rubisco含量は高 か った。葉身 の光合成 はS・栄養 や光処 理 に関わ らずRubisco量に よ り律速 されて
いる と見な された。以上の結果 は,S一欠乏 の影響 は弱光 下で成 育 した植物で相対的 に小 さ く,そ し
て強光がS一欠乏 を助長す るこ とを示唆 した。
これ ら研究内容は,農学および植物科学の基礎研究としてそれ らの発展に大きく貢献するものであ
る。 よって審査員一同は,.本論文は博士(農 学)の学位を授与するに値する内容であると判断 した。
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